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La colonisation des aiguilles d’Abies alba Mill. par le Lophodermium piceae (Fckl.) Höhn. (Ascomycètes, Hypodermata- 
ceae) est étudiée en microscopie photonique et électronique. Le mycélium interne est d’abord extracellulaire et colonise tous 
les tissus de l’aiguille. Les hyphes peuvent ensuite pénétrer dans toutes les cellules. Le cytoplasme des cellules vivantes 
(parenchyme, phloéme, tissus de transfusion cellulosique) et leurs parois cellulosiques sont alors lysés. Les hyphes pénètrent 
également à l’intérieur des cellules à parois épaisses et lignifiées (épiderme, hypoderme, xyléme, trachéides et fibres du tissus 
de transfusion), mais sans qu’il y ait dégradation importante de la paroi. Le développement des ascomes est intraépidermique. 
Des zones noires, les diaphragmes, limitent les portions d’aiguilles colonisées: leur structure est décrite. Lophodermium 
piceae est un saprophyte primaire. Les aiguilles sont colonisées pendant la sénescence mais les ascomes ne se développent 
qu’aprés la chute des aiguilles. Un gramme d’aiguilles produit environ 230 ascomes. L’écologie de ce champignon est 
comparée avec celle de Thysanophora penicillioides (Roum.) Kendrick, autre colonisateur des aiguilles de sapin, et avec celle 
de Lophodermium pinastri (Schrad.) Chev. sur les aiguilles de Pinus. 
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Colonization of Abies alba Mill. needles by Lophodermium piceae (Fckl.) Héhn. (Ascomycetes, Hypodermataceae) was 
studied by light and electron microscopy. Internal mycelium is at first extracellular and invades all the tissues of the needle; 
thereafter hyphae may penetrate all cells. Cytoplasm and walls of living cells (parenchyma, phloem, cellulosic transfusion 
tissues) are then lysed. Hyphae also invade thick-walled and lignified cells (epidermis, hypodermis, xylem, tracheids, and 
fibers of transfusion tissues) without major degradation of the cell wall. Ascomatal development is intraepidermic. Coloniza- 
tion of the needles is limited by black areas (the diaphragms), the structure of which is described. Lophodermium piceae is a 
primary saprophyte. Needles are colonized during senescence but ascomata appear only on fallen needles. There are about 230 
ascomata per gram of needles. The ecology of this fungus is compared with that of Thysanophora penicillioides (Roum.) 


Kendrick on Abies needles and with that of Lophodermium pinastri (Schrad.) Chev. on Pinus needles. 


Introduction 

Les aiguilles de coniféres sont colonisées dans la phyllo- 
sphére puis dans la litiére par des populations fongiques suc- 
cessives (Kendrick et Burges 1962). Nous nous proposons 
dans ces travaux de définir les caractéristiques histologiques de 
la colonisation des aiguilles de sapin (Abies alba Mill.) par 
leurs principaux décomposeurs. Par comparaison, nous espé- 
rons mettre en évidence les modalités de partage des ressources 
nutritionnelles entre les différentes espéces exploitant ce sub- 
strat (Gourbière et Pépin 1984). 

Les aiguilles de sapin tombent principalement en automne. 
Au printemps suivant, leur microflore est dominée par deux 
champignons: Thysanophora penicillioides (Roum.) Kendrick 
et Lophodermium piceae (Fckl.) Héhn. (Gourbiére 1982a). 
Ces deux espéces s’excluent réciproquement: les conidio- 
phores de Thysanophora sont toujours absents des parties 
d’aiguilles portant des ascomes de Lophodermium. 

Nous avons décrit précédemment (Gourbiére et Pépin 1984) 
l’histologie des aiguilles colonisées par Thysanophora. 
L’étude des aiguilles colonisées par Lophodermium permettra 
de comparer l’écologie de ces deux champignons. 

Le genre Lophodermium appartient aux Hypodermataceae 
dont de nombreux représentants se développent sur les 
aiguilles de coniféres (Darker 1932; Tehon 1935; Darker 
1967; Hunt et Ziller 1978). Lophodermium piceae est connu 
sur diverses espéces d'Abies et de Picea (Darker 1932; Hunt et 
Ziller 1978), mais ne colonise pas les aiguilles de Pinus. Ces 
derniéres sont colonisées par d’autres espéces de Lophoder- 
mium, dont L. pinastri (Schrad.) Chev. (Minter 1981). 
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Matériel et méthodes 

Le matériel provient de la station utilisée lors de l’étude portant sur 
Thysanophora (Gourbiére et Pépin 1984). Les aiguilles ont été récol- 
tées au mois de mai. Tombées en septembre, elles sont alors encore 
brunes (stade L); elles noirciront (stade F1) au mois de juillet. 

Les méthodes (observation en microscopie électronique a balayage, 
inclusion, réalisation de coupes semi-fines et ultra-fines, observations 
en microscopie photonique et électronique) ont été décrites précédem- 
ment (Gourbiére et Pépin 1984). 


Résultats 


Répartition temporelle 

Les résultats antérieurs résumés dans le tableau 1 et à la 
figure 1 permettent de reconstituer la chronologie du déve- 
loppement de L. piceae. Ce champignon colonise les aiguilles 
sur l’arbre, lors de la sénescence, comme le montre son isole- 
ment en culture à partir des aiguilles récoltées lors de la chute 
(stades Lov et Lob, tableau 1). Comme le L. piceae se déve- 
loppe lentement en culture, il ne peut être isolé qu’apres élimi- 
nation, par stérilisation superficielle, d'espèces externes à 
croissance rapide (Gourbière 1983). Lorsque les aiguilles tom- 
bent, en septembre, elles sont dépourvues d’ascomes (fig. 1). 
Ceux-ci se développent sur les aiguilles au sol, dans la litiére, 
au stade L. Les observations d’ascomes sur des aiguilles tom- 
bantes (tableau 1) ne sont abondantes que de février à juin 
(Gourbière 1982a) et proviennent sans doute d’aiguilles 
retenues dans le feuillage durant l’hiver. 

Si Pon suit l'apparition des ascomes sur des aiguilles tom- 
bées au sol en septembre (fig. 1; F. Gourbière, résultats non 
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TABLEAU 1. Abondance de Lophodermium piceae sur les aiguilles 

d'Abies alba, déterminée par deux méthodes différentes, à différents 

stades de décomposition: V, aiguilles vivantes; Lov et Lob, aiguilles 

vertes ou brunes recueillies lors de la chute; L, Fl, et F2, stades 

successifs de la litière au sol. L’abondance est exprimée en pourcen- 
tage d’aiguilles colonisées 


Stade de décomposition 


V Lov Lob L Fl F2 


Observation des 
ascomes 0 0 8,5 21,1 


Isolement aprés 
stérilisation superficielle 0 5,1 20,0 4,0 0 0 


AIGUILLES PORTANT DES ASCOMES (%) 


AS ON 


FM A M J J 
TEMPS (MOIS) 


Fic. 1. Dates d’apparition des ascomes de Lophodermium piceae 
sur les aiguilles d’Abies alba aprés leur chute au sol (septembre, 
t = 0). La fléche indique la maturité des asques. 


S OND J 


publiés), on peut préciser qu’ils se forment de septembre à 
janvier et qu’ils atteignent leur maturité (éruption de l’ascome 
et émission des ascospores) au mois de mai. Le faible taux 
d'isolement en culture à partir des aiguilles (tableau 1) montre 
que Lophodermium cesse rapidement toute activité après la 
fructification. Dès le mois de juillet, lorsque les aiguilles noir- 
cissent, seuls persistent des ascomes vides. Ceux-ci sont en- 
core reconnaissables dans la litière au stade F2 (tableau 1). 
Sitôt les spores émises, l’intérieur de l’ascome est consommé 
par les animaux fongivores (oribates et nématodes, entre 
autres). 

Lophodermium piceae, comme Rhizosphaera oudemansii 
Maublanc, R. macrospora Gourbiére et Morelet et Cytospora 
friesii Sacc., est un saprophyte primaire colonisant les aiguilles 
sénescentes (Gourbiére 1982a). Mais alors que ces trois der- 
nières espèces fructifient en fin de sénescence et cessent leur 
activité dans la litière au stade L, Lophodermium y poursuit la 
sienne jusqu’à maturité des ascomes. Dans cette deuxième 
phase, il coexiste dans le temps avec Thysanophora qui ne 
colonise les aiguilles qu’aprés leur chute (mais il l’exclut dans 
l’espace). La figure 1 montre qu’environ 35% des aiguilles 
sont colonisées par L. piceae. 


Morphologie générale des aiguilles colonisées 

Les aiguilles, ou parties d’aiguilles colonisées par L. piceae 
se reconnaissent à leur couleur jaune, plus claire que la couleur 
brune des autres aiguilles, 4 la présence d’ascomes souvent 
associés a des conidiomes (stade Leptostroma, non étudié 
dans ce travail) et 4 la présence de diaphragmes, zones trans- 
versales noires limitant la partie d’aiguille colonisée par 
Lophodermium (fig 2). 


Structure des ascomes 

Les fructifications apparaissent indifféremment sur les faces 
inférieures ou supérieures des aiguilles et mesurent en général 
0,8—2,2 x 0,4—0,8 mm. Ce sont des ascomes internes, 
s’ouvrant par une fente longitudinale (fig. 3—5) qui peut en- 
suite s'étendre latéralement (fig. 6). Le développement intra- 
épidermique est caractéristique de l'espéce (Darker 1932; 
Tehon 1935; Hunt et Ziller 1978). La figure 7 montre, en 
coupe transversale á la marge de l’ascome, le développement 
du mycélium dans les cellules épidermiques, puis la rupture de 
celles-ci parallèlement à la surface. Les deux moitiés de l’épi- 
derme se retrouvent donc, en fin d’évolution, partiellement au 
toit et partiellement à la base de l’ascome. 

Lorsque l’ascome a atteint la maturité, il présente une orga- 
nisation comparable à celle connue chez L. pinastri (Silverberg 
et Morgan-Jones 1974; Morgan-Jones et Hulton 1979). Le 
clypeus (fig. 3 et 5) est nettement épaissi (100—200 um) au 
niveau de la fente de déhiscence, mais peu épais à la marge 
(20—30 y m). Il est formé de cellules mélanisées responsables 
de la couleur noire des ascomes. Ces cellules sont absentes du 
plancher de la fructification. Le clypeus est recouvert par la 
cuticule et par la moitié supérieure des cellules épidermiques. 
Dans l’hyménium de 150—180 um d’épaisseur, les asques et 
les paraphyses sont incluses dans une matrice gélatineuse. 
L’hypothécium de 30—45 um d’épaisseur est séparé des tissus 
foliaires (moitié inférieure des cellules épidermiques) par une 
couche d’hyphes laches de 25 pm d'épaisseur. 

Les asques sont subcylindriques (fig. 8 et 9), mesurent 
(moyenne de 20 mesures, écart type entre parenthéses) 
159 (19) x 11,3 (1,1) am et contiennent huit spores. Les 
ascospores sont filiformes, unicellulaires, mucilagineuses (fig. 
10 et 11), disposées parallélement (fig. 9) ou en hélice (fig. 8) 
et mesurent (moyenne de 36 mesures, écart type entre paren- 
thèses) 82,4 (9,3) x 1,5—2,0 um. Ces mesures sont intermé- 
diaires entre celles de Darker (1932): 60-95 x 1,5—2,0 pm 
et celles de Tehon (1935): 80—115 x 1,5—2,0 um. 


Production d’ascomes 

On trouve en moyenne 4,1 ascomes (30 observations, écart 
type = 1,2) par aiguille colonisée (de 2 cm de longueur envi- 
ron). Sachant qu’un gramme d’aiguilles au stade L contient 
environ 160 aiguilles, dont 35% sont colonisées par Lophoder- 
mium, on peut estimer la production annuelle d’ascomes à 230 
par gramme d’aiguilles. 


Colonisation de l’epiderme et de l’hypoderme 

La cuticule n’est pas dégradée (fig. 7, 12 et 13). Des hyphes 
sont régulièrement présentes dans les cellules de l’épiderme et 
de l’hypoderme (fig. 12 et 13) dont les parois, épaisses et 
lignifiées, sont cependant intactes. Au niveau des stomates, les 
cellules de garde, les cellules annexes et celles de la couronne 
sont colonisées sans dégradation appréciable des parois (fig. 
13). En présence de T. penicillioides, aucune colonisation de 
ces cellules n’avait été observée (Gourbiére et Pépin 1984). La 
figure 13 ressemble beaucoup 4 celle publiée par Jones (1935, 
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ABRÉVIATIONS: a, ascome; c, clypeus; cal, cellule annexe latérale du stomate; cg, cellule de garde du stomate; clc, cellule latérale de la 
couronne; cr, canal résinifére; cs, cellule sécrétrice du canal résinifére; cu, cuticule; d, diaphragme; e, épiderme; en, endoderme; f, fibre du tissu 
de transfusion; g, cellule de la gaine du canal résinifére; h, hypoderme; hy, hyphe; hym, hyménium; hyp, hypothécium; p, parenchyme; ph, 
phloème; pt, parenchyme de transfusion; t, trachéides de transfusion; x, xyleme; MEB, microscopie électronique à balayage; MET, microscopie 
électronique á transmission; MP, microscopie photonique. L’échelle est indiquée en micrométres sur chaque figure. 


Fic. 2—11. Ascomes de Lophodermium piceae sur les aiguilles d’ Abies alba. Fig. 2. Aiguille avec ascomes et diaphragme. <7. Fig. 3. Coupe 
transversale d'un ascome jeune (MP). x 100. Fig. 4. Ascome jeune vu de dessus (MEB). x 150. Fig. 5. Coupe transversale d'un ascome à 
maturité (MP). x 100. Fig. 6. Ascome a maturité vu de dessus (MEB). X 180. Fig. 7. Coupe transversale à la marge d'un ascome (MP). X 700. 
Fig 8 et 9. Asques, montage dans l’eau (MP). x500. Fig. 10 et 11. Ascospores, montage dans l’eau (MP). x500. Echelle en micromètres. 
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fig. 3B), illustrant la pénétration de L. pinastri par les stomates 
des aiguilles de Pinus sylvestris L. On notera, sur les figures 
12 et 13, la destruction complète du parenchyme sous-jacent à 
l’épiderme ou à l’hypoderme. 


Colonisation du parenchyme 

Elle n’est pas homogène mais aboutit souvent à la destruc- 
tion complète de ce tissu (fig. 5, 12 et 13). En l’absence de 
L. piceae, on observe, à ce stade, des cellules affaissées, 
séparées par de larges lacunes. La paroi mince est accolée au 
résidu cytoplasmique (fig. 14). Cet état n’est pas modifié lors 
de la colonisation par T. penicillioides (Gourbière et Pépin 
1984). Il l’est par contre en présence de L. piceae. Les hyphes 
de ce champignon prolifèrent d’abord dans les lacunes, puis 
colonisent la paroi cellulaire qui apparaît gonflée. On observe 
une fragmentation des résidus cytoplasmiques et leur rédution 
progressive. En fin de colonisation, les hypes pénètrent dans 
les cellules dont la structure disparaît (fig. 15). Il ne reste plus 
alors que des hyphes mêlées à des lambeaux de parois et à des 
fragments de résidus cytoplasmiques. 

Les cellules sécrétrices et les cellules de la gaine des canaux 
résinifères sont colonisées (fig. 16). Leur cytoplasme est lysé 
ainsi que la paroi mince des cellules sécrétrices. La paroi 
épaisse des cellules de la gaine est peu altérée. La lumière du 
canal résinifère n’est pas envahie. La dissection des aiguilles 
montre qu’elle est remplie de résine solidifiée. Pas plus que 
Thysanophora, Lophodermium ne dégrade la résine. 
Colonisation des tissus conducteurs 

Contrairement à Thysanophora, Lophodermium pénètre 
dans le cylindre central (fig. 17). Les cellules de l’endoderme 
sont le plus souvent intactes, seul leur contenu peut parfois être 
lysé. L’endoderme étant interrompu à la face supérieure, la 
colonisation des tissus conducteurs ne nécessite pas son fran- 
chissement. 

Tous les tissus conducteurs peuvent être colonisés, mais 
seules les cellules vivantes à paroi mince sont détruites. Les 
éléments du phloéme sont colonisés et entièrement lysés, rem- 
placés par des hyphes allongées dans le sens longitudinal. Les 
éléments du xylème peuvent être colonisés mais les parois des 
trachéides ne sont pas dégradées. Les hyphes s’allongent à 
l’intérieur des trachéides et peuvent passer de l’une à l’autre, 
probablement au niveau des ponctuations. On observe des phé- 
nomènes semblables dans le tissu de transfusion: le paren- 
chyme cellulosique est détruit selon un processus identique à 
celui qui affecte le parenchyme, alors que les fibres et les 
trachéides, bien qu’elles puissent être colonisées, restent 
intactes. 


Structure du diaphragme 

Rarement visibles lors de la chute des aiguilles, ces forma- 
tions apparaissent ensuite rapidement. Les zones noires 
visibles en surface de l’aiguille (fig. 2) correspondent à la 
différenciation interne du diaphragme. Celui-ci limite les par- 
ties d’aiguilles colonisées par Lophodermium. La figure 18 
montre que, si quelques hyphes peuvent se rencontrer au-delà 
du diaphragme, la décomposition du parenchyme s’arrête juste 
avant cette structure. 

Dans le parenchyme, le diaphragme est formé de plusieurs 
couches d’hyphes incluant des cellules de parenchyme non 
décomposées (fig. 19). Ces hyphes sont incluses dans une 
matrice gélatineuse riche en corpuscules denses aux électrons 
(fig. 19). Ces corpuscules ont aussi été observés dans le cly- 
peus (Silverberg et Morgan-Jones 1974) et dans le diaphragme 
(Mitchell et Millar 1978) de L. pinastri. 


Le diaphragme est interrompu au niveau des canaux résini- 
fères. Dans le cas de L. piceae, et contrairement aux observa- 
tions de Jones (1935) sur L. pinastri, le diaphragme pénètre 
dans le cylindre central. 


Discussion 


Le fait le plus caractéristique est la lyse des résidus cytoplas- 
miques et la destruction du parenchyme qui en résulte. 
Macroscopiquement, ceci se traduit par la décoloration relative 
des aiguilles et l’aspect pulvérulent du parenchyme lorsque 
l’on dissèque les portions d’aiguilles colonisées par Lopho- 
dermium. 

Cette désintégration du parenchyme a été notée par Jacot 
(1939) sur les aiguilles d’Abies et Picea colonisées par 
L. piceae. Jones (1935) a également observé ce processus dans 
les aiguilles de P. sylvestris colonisées par L. pinastri. Nos 
observations concordent avec celles de ces auteurs: colonisa- 
tion de tous les tissus, mais destruction spécifique des cellules 
vivantes á paroi mince (parenchyme, phloéme, parenchyme de 
transfusion). Par contre Mitchell et Millar (1978) ne notent 
aucune altération des résidus cytoplasmiques dans les aiguilles 
de P. nigra var. maritima (Aiton) Melville colonisées par 
L. pinastri, et cela malgré une colonisation de tous les tissus 
des aiguilles. Il faut cependant rappeler que L. pinastri sensu 
lato est en fait un complexe d’au moins quatre espéces récem- 
ment distinguées (Minter et al. 1978; Minter 1981) et d’écolo- 
gies différentes (Minter et Millar 1980). 

On considére que les résidus cytoplasmiques (fig. 14) résul- 
tent de l’action des tanins vacuolaires diffusant dans le cyto- 
plasme lors de la mort des cellules. Ils sont particulièrement 
résistants 4 la biodégradation (Handley 1961; Davies et al. 
1964; Lewis et Starkey 1968; Benoit et al. 1968). Certains 
travaux suggérent que seuls les basidiomycétes (Lindeberg 
1947; Dix et Simpson 1984), et plus particulièrement les 
agents de pourriture blanche des litiéres (Saito 1965; Reisinger 
et al. 1978; Toutain 1981; Gourbiére 1982b), peuvent 
dégrader ces résidus. Les complexes tanin —protéines qui cons- 
tituent vraisemblablement l’essentiel des résidus cytoplasmi- 
ques, se forment pendant la sénescence. Il est peu probable que 
Lophodermium soit capable de les dégrader. Nous émettons 
Vhypothése que ce champignon, colonisant l’aiguille en début 
de sénescence, est par contre capable de décomposer les cons- 
tituants, tanins et (ou) protéines, avant leur association en un 
complexe stable. 

La distinction entre parasitisme et saprophytisme n'est pas 
toujours trés nette chez les espéces de Lophodermium. Le fait 
de n’avoir observé aucun symptôme de réaction de l’aiguille à 
L. piceae confirme une écologie strictement saprophyte. Les 
Hypodermataceae parasites (Lophodermella spp., par exem- 
ple) induisent parfois des hyperplasies du parenchyme ou des 
cellules sécrétrices des canaux résiniferes (Williamson et al. 
1976; Mitchell, Millar et Williamson 1978), phénoménes ici 
totalement absents. 

La présence de Lophodermium pinastri sur les aiguilles de 
Pinus en début de décomposition a été observée par de nom- 
breux auteurs (Gremmen 1960; Kendrick et Burges 1962; 
Hayes 1965; Lehmann et Hudson 1977; Mitchell et Millar 
1978; Mitchell, Millar et Minter 1978; Soma et Saito 1979). 
Malgré les différences signalées précédemment, l’écologie de 
Lophodermium picea sur Abies est très semblable à celle de 
Lophodermium pinastri sur Pinus. Entre autres points com- 
muns, ces deux champignons excluent, des zones qu’ils colo- 
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nisent (limitées par des diaphragmes dans les deux cas), les 
hyphomycétes dématiés 4 implantation stomatique se dévelop- 
pant après la chute des aiguilles: T. penicillioides sur Abies 
(Gourbiére et Pépin 1984), Verticicladium trifidum Preuss sur 
Pinus (Kendrick et Burges 1962). 

Les premiers stades de décomposition des aiguilles de coni- 
fères semblent obéir à un modèle mycologique bien défini. 
L'étude des relations entre les différentes espèces (coexis- 
tence, exclusion, succession), associée à l’étude des caractéris- 
tiques histologiques du substrat et de leurs modifications 
(permettant de déterminer les ressources nutritionnelles 
mobilisées par chaque espèce), devrait conduire à une meil- 
leure compréhension de ces microflores et de leur rôle dans les 
processus de décomposition. 
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Fic. 12-19. Colonisation des aiguilles d'Abies alba par Lophodermium piceae. Fig. 12. Coupe transversale de l’épiderme et de l’hypoderme 
(MP). x700. Fig. 13. Coupe transversale d'un stomate (MP). x700. Fig. 14. Parenchyme non colonisé par Lophodermium piceae, coupe 
transversale (MP). x700. Fig. 15. Parenchyme colonisé et détruit par Lophodermium piceae, coupe transversale (MP). x700. Fig. 16. Canal 
résinifère en coupe transversale (MP). x700. Fig. 17. Cylindre central, coupe transversale (MP). x 700. Fig. 18. Diaphragme au niveau du 
limbe, coupe longitudinale (MP). x260. Fig. 19. Détail du diaphragme dans le parenchyme (MET). x3700. Echelle en micrométres. 


